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Mi jn  s tud ie  i s  hope l i j k  één  van  de  s tuk jes ,  d i e  ons  i nz i ch t  ve rg ro ten  i n  de
struktuur  en het  funct ioneren van een mar ien benth isch oecosysteem (=
levensgemeenschap van organismen die in  en op de zeebodem leven) en wel
d ie op wadplaten,  Het  oecosysteem van wadplaten is  re la l ie f  eerrvoudig;  het  is
opgebouwd ui t  een betrekkel i jk  beperkt  aanta l  soor ten en geef t  v ia de
aanwezip;e hoogte-zoner ing een duidel i jke st ruktuur  te z ien.  Di t  oecosysteem
leent  z ich darr  ook goed om belangr i jke st ruktuur-vormende processen te
bestuderen.  Het  belang van het  inz icht  in  hoe een oecosysïeem in e lkaar  z i t  en
funct ioneert  is  in  eerste instant ie  zuiver  wetenschappel i jk .  Daarnaast  is  het
echter  ook van belang om een goed onderbouwd antwoord te kunnen geven op
vragen d ie vanui t  de samenleving worden geste ld.  Zoals,  in  het  geval  van de
Waddenzee:
"Wat z i jn  de ef fecten voor  het  oecosyteem van de Waddenzee a ls  we gasbor ing
toestaan,  of  a ls  de zeespiegel  s t i jg t  o f  a ls  de kokkel -  en mosselv isser i j  op grote
schaal  wordt  voor tgezet?"  Om hierop duidel i jke concrete antwoorden te
kunnen geven mag de oplossing van de puzzel  van het  oecosysteem
Waddenzee n iet  a l  te  onvol ledig z i jn ,  Helaas z i jn  we nog steeds n iet  zover .
Veel  is  a l  bekend,  maar er  ontbreken nog steeds stuk jes en verder  onderzoek is
geboden.
Di t  onderzoek
Omdat wadplaten een nogal  ext reem mi l ieu vormen (grote schommel ingen in
temperatuur  en zoutgehal te gedurende de t i jden dat  het  wad droog l ig t ,  hoge
stroomsterkten b i j  overv loeding,  gol fwerk ing b i j  harde wind)  hebben de meeste
studies z ich beperkt  to t  de inv loeden van abiot ische factoren ( temperatuur ,
get i j -n iveau,  s t roomsterkte,  sedinrent-samenste l l ing,  enz.)  op d i t  ecosysteem.
Meer recenle studies echter  tonen aan dat  b iot ische interakt ies ook heel
belangr i jke st rukturende factoren kunnen z i jn .  lk  heb me in deze studie vnl .
geconcentreerd op b iot ische interakt ies en wel  in  het  b i jzonder de ef fecten van
de aanwezigheid van twee belangr i jke (ook in  economische z in)  soor ten van de
wadplaten, de kokkel Cerastoderma edule en de wadpier Arenicola marina.
De in F ig.  1 vet  gedrukte parameters z i jn  de factoren d ie in  deze studie nader
z i jn  bestudeerd met  betrekking tot  hun et ïecten op de (vet  gedrukte)  populat ie-
kenmerken van Corophium. lk ben begonnen met het bestuderen van de
effecten van vier soorten dieren op het slif kgarnaaltj e Corophium volutator (een
max.  + 1 cm lang,  in  buis jes in  de bodem levend d ier t je) .  Ui t  het  lange-termi jn
onderzoek van Beukema op het  Balgzand b leek dat  het  s l i jkgarnaal t je  a l t i jd
a l leen in hoge d ichtheden gevonden kan worden op de hoge delen van de
wadplaten v lak onder de kust .  Op de lagere delen overheerst  de wadpier  en
soms ook de kokkel ,  L i teratuur  u i t  Dui ts land en Denemarken leerde dat  d i t
zonat iepatroon over  de gehele Waddenzee gevonden kan worden.  Andere
l i teratuur  toonde echter  aan dat  het  s l i jkgarnaal t je  onder heel  verschi l lende
fys ische omstandigheden gevonden kan worden,  zodat  het  idee ontstond dat
b io t i sche  i n te rak t i es  we l  eens  van  be lang  zouden  kunnen  z i j n  i n  de  bepe rk ing
van de verspre id ing van Corophium in het  Waddengebied.
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Chapter 7
Om di t  te  toetsen heb ik  exper imenten gedaan op het  Balgzand (Fig.  2) .  De
eerste proef werd uitgevoerd op het grensgebied van de zones die gedomineerd
worden door het  s l i jkgarnaal t je  en d ie van de p ier  (p lek C in F ig.  2) .
\rJodden Seo
Fig. 2. De versprcidingspatronen van de twee Corophium-soorten op het Balgzand en hct gcbied dat
gedomineerd wordt door de pier A. marina. Dc plaatscn waar cxperimentcn zijn uitgevoerd zijn
aangegeven met A ím D.
Hier werd een homogeen (dierloos) proefvak gemaakt, waarin kokkels, pieren,
zeeduizendpoten (Nerers diversicolor) en nonnet.ies (Macoma balthica) werden
ui tgezet  in  vakjes van 1 m2 in verschi l lende,  ongeveer natuur l i jke d ichtheden.
De aanta l len s l i lkgarnaal t jes in  de verschi l lende vakjes werden gedurende de
zomer gevolgd (Hst. 2). Er werd geen meetbaar effect gevonden van de
aanwezigheid van Nerers of Macoma op de aantallen van Corctphium. Een sterk
negat ief  ef fect  werd echter  gevonden voor  de kokkel  en de p ier  en d i t  was
dichtheidsafhankel i jk ,  hoe hoger de kokkel -  of  p ieredichtheid des te lager


















0 10 20 30 40 50 60 70
dagnummer
Cezien d i t  resul t ;
p ieren.  ln  het  gek
in  k l e i ne  vak jes  k
van de aanta l len
de p ieren (en kol
aanta l len s l i jkgarr
beperkte verspreir
is  door  de aanwe.
in de lagere zoner
Di t  resul taat  w
vraag was of het
andere soorten be
op twee verschi l l r




en 2) .  Omdat het
bodem etende) a l
werd veronderste
sed iment-verwerk
een succesvol le  '
be lemmert .  Op c
van het  benth isch




m:) .  Resul teten v
andere delen v;
arenarium in vet
op p lekken met








Terschel l ing,  F i i








- x - - i \
40
dagnummer
Fig. 3. De aantallen van C. volutator in de proefvakjes met verschillcndc dichthcden kokkels en
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Gezien d i t  resul taat  heb ik  me verder  beperkt  to t  de ef fecten van kokkels en
pieren.  ln  het  gebied dat  door  C.  vo lutator  gedomineerd wordt  (p lek D) heb ik
in k le ine vakjes kokkels en p ieren u i tgezet  met  a ls  resul taat  een s lerke afname
van de aanta l len Corophium in deze vakjes.  En i r r  de p ierezone (p lek B)  heb ik
de p ieren (en kokkels)  wegggehaald met  a ls  gevolg een f l inke toename van de
aanta l len s l i jkgarnaal t jes in  deze vakjes.  Hieru i t  heb ik  geconcludeerd dat  de
beperkte verspreiding van C. volutator (alleen in de hoge kustzone) te verklaren
is door  de aanwezigheid van ( redel i jk  hoge d ichtheden) p ieren (en evt .  kokkels)
in  de lagere zones.
Di t  resul taat  wierp echter  ook weer n ieuwe vragen op.  In  de eerste p laats de
vraag was of het effect van de pier beperkt bli j ft tot C. volutator of dat ook
andere soor ten belnv loed worden.  om hierop een antwoord te v inden,  werden
op twee verschi l lende p laatsen op het  Balgzand (A = geëxponeerd,  B = beschut)
weer verschi l lende p ieredichtheden u i tgezet  in  homogene proefvakken.  Deze
vakken werden van juni  t /m september 1x per  maand bemonsterd en a l le  daar in
voorkomende d ieren werden gete ld.  Voor b i jna a l le  ( in  redel i lke d ichtheden)
gevonden soorten werd een negatief effect van de pier gevonden (Hst. 3, tabel l
en 2) .  Omdat het  zowel  wormen als  schelpdieren en zowel  deposi t -  (van de
bodem etende) a ls  suspension- feeders (u i t  het  water  f i l terende soor ten)  betrof ,
werd veronderste ld dat  het  n iet  om voedselconcurrent ie  g ing,  maar dat  de
sediment-verwerkende act iv i te i ten van de p ier  een verstorende inv loed is ,  d ie
een succesvol le  vest ig ing van de juvenie len ( larven)  van de meeste soor ten
belemmert .  op deze wi jze is  de p ier  dus een belangr i jke st rukturende factor
van het  benth ische oecosysteem op wadplaten.
Het verspreidingsgebied van de nauwe verwant van Corophium volutator, C.
arenarium vertoont op het Balgzand echter een grote overlap rnet het
verspre id ingsgebied van de p ier  (F ig.  2) .  De aanta l len waar in C.  arenar ium
gevonden werden waren echter  a l t i jd  zeer  laag (hoogui t  enkele honderden per
m:) .  Resul teten van bemonster ingen van t ransecten ( loodrecht  vanaf  de kust)  in
andere delen van het  Neder landse waddengebied toonde aan dat  ook c.
arenar ium in veel  hogere d ichtheden kan voorkomen en wel  v lak aarr  de kust
op p lekken met geen (of  zeer  wein ig)  p ieren en een zandig sediment  (Hst .  4) .
v lak onder de kust  v inden we meesta l  een s l ibb ig sediment  en wat  veroerop op
de lagere delen een zandig sediment .  Al leen waar ook v lak onder de kust  het
sediment  zandig is ,  z i in  hoge d ichtheden van C.  arenar ium te v inden.  Keuze-
proeven in aquar ia met  verschi l lende typen sediment  l ie ten inderdaad een
act ief  vermi jden van het  s l ikk ige sediment  door  c .  arenar ium en van het
zandige sediment  door  C.  vo lutator  z ien.  Het  gemengde sediment  werd door
beide soor ten wel  gewaardeerd en in  het  ve ld kunnen we in in termeci ia i r
sediment  inderdaad wel  eens beide soor ten door e lkaar  heen v inden ( t ransect
Te rsche l l i ng ,  F ig .3 ,  Hs t .4 ) .  He t  t r ansec t  b i j  Sch ie rmonn ikoog  (me t  ove r  de
gehele l in ie een zandig sediment)  gaf  een duidel i jk  negat ieve corre lat ie  tussen
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Fig. 4. De aantallen van C. volutator (met standaard fout) in de proefvakjes met verschillende
(uitgezette) dichtheden pieren en kokkels vergeleken met de natuurlijke situatie waarin deze beide
soorten ontbraken in de Gullmarsvik. Zweden.
Daarom werd b i j  Schiermonnikoog nog eens een exper iment  met  verschi l lende
piere- en kokkeldichtheden gedaan. En ook voor C. arenarium werd een sterk
negat ief  d ichtheidsafhankel i jk  ef fect  van de p ier  en de kokkel  gevonden.
Verwi jderen van een normale gemiddelde d ichtheid p ieren ( -3Olmr)  in  een
gebied met een normale dichtheid C. arenarium (-4OOlm2) leverde een
vert ienvoudig ing van de aanta l len van C.  arenar ium op.  Hieru i t  werd dan ook
geconcludeerd, dat de meestal lage dichtheden van C. arenarium veroorzaakt
worden door de aanwezigheid van p ieren in  z i jn  geprefereerde,  zandige
sediment .
Een tweede vraag die voortkwam uit de bovengenoemde resultaten was, of
de negat ieve inv loed van p ieren en kokkels op Corophium een a lgemeen
voorkomend fenomeen is  of  dat  het  uniek is  voor  de Waddenzee.  Om di t  te
toetsen z i jn  we naar Zweden gegaan (Hst .  5) .  In  k le ine ondiepe l raaien langs de
Cul lmarsf jord in  west  Zweden worden ongeveer dezei fde d iersoor ten a ls  in  de
Waddenzee gevonden, maar ze leven er onder nogal andere fysische
omstandigheden.  In twee van deze baaien hebben we exper imenten gedaan en
in de meeste baaien hebben we ook transecten bemonsterd om het
verspre id ingspatroon van het  s l i jkgarnaal t je ,  de p ier  en de kokkel  te  bestuderen.
In de Cul lmarsv ik ,  een baai  met  in  de natuur l i jke s i tuat ie  geen kokkels en
pieren,  werden kokkels en p ieren in  verschi l lende d ichtheden u i tgezet  in  vakjes
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deze vakjes ff ig. a), zodat gesteld kan worden dat het negatieve effect van
kokkels en p ieren op Corophium een a lgemeen voorkomend verschi jnsel  is .
. ; \
Fig. 5. Pierehoopjcs tellen in proefvakjes in de Finnsbovik (Zweden).
In  een andere baai  met  in  de natuur l i jke s i tuat ie  een zone met een hoge
pieredichtheid (de Finnsbovik,  F ig.5) ,  werden de p ieren verwi jderd u i t  vak jes
van 1 en 9 mr en wel  op twee verschi l lende d iepten,  Di t  verwi jderen van
pieren leverde steeds een sterke toename van de aanta l len s l i jkgarnaal t . jes op.
Naar verhouding was het positieve effect in het diepere deel echter 2x groter
dan in het  ondiepe deel .  Deze laatste waarneming le idde tot  de oplossing van
de derde vraag, nl. wat is nu precies de oorzaak van de negatieve invloed van
kokkels en pieren op Corophium, m.a.w. hoe werkt het?
Om deze vraag te beantwoorden heb ik  in  de eerste p laats verschi l lende
aquar ium-exper imenten u i tgevoerd.  In  aquar ia,  waar in het  sediment  verdeeld
was in 2 delen door een tussenschot, werd de vestiging van Corophium
bestudeerd. Indien beide helften leeg waren vestigden zich ongeveer evenveel
s l i jkgarnaal t jes aan beide z i jden.  Waren er  echter  p ieren aanwezig aan één kant
dan waren daar de aanta l len s l i jkgarnaal t jes veel  lager  dan aan de " lege" kant .
Een gedetail leerde studie van het gedrag van Corophium in de aanwezigheid
van pieren toonde aan dat Corophiums zich er weinig van aantrokken als ze
bedolven werden onder de uitwerpselen van een pier (ze verhoogden gewoon
hun woonbuizen) ,  maar dat  ze wegzwommen als  hun woonbuizen wegzonken
in de kui l t jes van p ieren.
Een migrat ie-exper iment  (waarbi j  de s l i jkgarnaal t jes z ich eerst  aan één kant








waterpeil verhoogd werd tot boven het tussenschotje n de sli jkgarnaaltjes naar
de a l t i jd  lege kant  konden verhuizen)  toonde ook inderdaad een verhoogde
migrat ie  aan in de aanwezigheid van kokkels of  p ieren.  Deze verhoogde
migratie kon echter niet geheel het sterke negatieve effect, dat in het veld
gevonden was,  verk laren.  Proeven met namaak-kokkels (kokkelschelpen aan
een stok je d ie met  de hand op een kokkelacht ige manier  door  het  sediment
konden ploegen) gaven te zien dat het aantal verstoorde sli jkgarnaaltjes veel
groter  was dan de aanta l len d ie echt  naar  het  lege deel  verhuisden.  Na
verstor ing b leven de s l i jkgarnaal t jes gemiddeld eerst  -5 min.  (vo lwassenen) of
-2 min.  ( juvenie len)  zwemmen en kru ipen a lvorens ze z ich weer in  het
sediment vestigden. Het idee was nu dat gedurende deze ti jd buiten het
(beschermende) sediment de sli jkgarnaaltjes extra kwetsbaar zijn voor
epibenthische predatoren als de krab (Carcinus maenas), de garnaal (Crangon
crangon) en kleine visjes zoals juveniele schol (Pleuronecfes p/aÍessa) en
grondels (Pomatoschistus pp.).
Om di t  idee te toetsen werden weer n ieuwe aquar ium-exper imenten
opgezet, nu om de overleving van Corophium te bestuderen in de aan- en
afwezigheid van kokkels en p ieren en met  en zonder predatoren.  De over lev ing
van Corophium was alti jd heel hoog (meer dan 90%) als er geen predatoren
waren en er  was geen verschi l  tussen de aquar ia met  of  zonder kokkels of
p ieren.  Zodat  geconcludeerd kon worden dat  kokkels en p ieren op z ichzel f
geen morta l i te i t -verhogend ef fect  hebben.  Indien nu garnalen aanwezig waren
was de overleving van Corophium nog -5O'/" in de afwezigheid van kokkels en
pieren,  echter  s lechts -30% met kokkels en maar -2O/"  in  de aanwezigheid



















Fig. 6. De ovcrlcvingspcrcentagcs (mct standaard fout) van C. volutator in het aquariunr-cxperinrcnl
mct en zondcr garnalen (als roolvijand) in de aan- en afwezighcid van kokkels of pieren.
De gevolgen r,
de aanwezigh,
Om te k i jkr
weer naar  Zw
ve rsch i l  van  I
baaien werde
zonder kokke
kokke l s  en  p ie
in vakjes met
negatief effect
dan  i n  de  ko
u i t s l u i t i ng  va
aanwezigheid
I n  d e  F i n r
verwi jderd u i t
na tuu r l i j ke  s i t
toename van
effect van de I
I n  de  p ie rv r i j e
de  na tuu r l i j ke
zel ls  J /x .  Ue
en ooK ongev
na tuu r l i j ke  s i t
waar levens ,
conc lus ie  h ie r
(a l l een  op  de
aanwezigheid
predatoren in
een p ier  (of




-  Het  sedime
kunnen  v inde
volutator wel
-  Her ger i j ;  d(
bepalen de bc
de kust)  en r
overv loedings
op de p laten t













ich weer in het





ln in  de aan- en











De gevolgen van de aanwezigheid van roofv i janden worden dus verdubbeld in
de aanwezigheid van kokkels of  p ieren.
Om te k i jken of  we d i t  e f fect  ook in  het  ve ld konden terugvinden z i jn  we
weer naar  Zweden gegaan.  De beschut te,  ondiepe baaien a ldaar  met  een get i j -
verschi l  van s lechts -20 cm z i in  ideaal  om kooi-proeven te doen.  In twee
baaien werden kooien neergezet  om predatoren u i t  te  s lu i ten.  In  een baai
zonder kokkels en pieren (maar wel veel Corophium en predatoren) werden
kokkels en p ieren u i tgezet  in  een aanta l  van de kooien en dezel fde d ichtheden
in vakjes met  een natuur l i jke predat iedruk.  In  de vakjes werd een veel  s terker
negat ief  ef fect  gevonden van kokkels en p ieren (migrat ie  + predat ie mogel i jk)
dan in de kooien (a l leen migrat ie)  en het  re lat ieve posi t ieve ef fect  van de
ui ts lu i t ing van predatoren was naar verhouding ook veel  s terker  in  de
aanwezigheid van p ieren of  kokkels dan in hun afwezigheid.
In de Finnsbovik werden weer op dezel fde twee d iepten de p ieren
verwi jderd u i t  proefvakken van 9 m2,  tevens werden nu kooien geplaatst  in  de
natuur l i jke s i tuat ie  en op de p iervr i je  p lekken.  Het  resul taat  was een sterke
toename van de aanta l len s l i lkgarnaal t jes,  en weer een re lat ie f  s terker  posi t ie f
ef fect  van de kooien in  aanwezigheid van p ieren dan in de p iervr i je  gebieden.
In de p iervr i je-kooierr  waren de aanta l len in  het  ondiepe deel  9x hoger dan in
de natuur l i , jke s i tuat ie ,  in  het  d iepe deel  (waar predatoren veel  ta l r i jker  z i jn)
zelís 37x. De aantallen Corophium binnen deze kooien waren ongeveer geli lk
en ook ongeveer even hoog a ls  v lak b i j  de kust  (Hst .  6 ,  F ig.  11c) ,  waar in  de
natuur l i jke s i tuat ie  de hoogste Corophium dichtheden werden gevonden en
waar tevens zeer  wein ig p ieren zaten en de predat iedruk erg laag was.  De
conclus ie h ieru i t  lu idde dan ook dat  de beperkte verspre id ing van Corophium
(al leen op de hoogste delen v lak langs de kust  ta l r i jk )  bepaald wordt  door  de
aanwezigheid van (hoge d ichtheden) p ieren (en soms ook kokkels)  en
predatoren in de lagere delen,  d ie (onbedoeld)  samenwerken.  Verstor ing door
een p ier  (of  kokkel )  jaagt  de s l i jkgarnaal t jes op de v lucht ,  d ie dan een
makkel i jke prooi  vormen voor  epibenth ische predatoren.
Conclus ies
Samengevat  kunnen we ste l len dat  het  verspre id ingspatroon,  zoals we dat  voor
Corophium vinden, bepaald wordt door:
- Het sediment; in de Waddenzee bepaalt dit welke soort Corophium we
kunnen vinden, in Zweden (waar C. arenarium niet voorkomt) of we C.
volutator wel of niet (talri jk) kunnen aantreffen.
- Het geti j; de ti jden die de hoogste delen van het wad dageli jks droog staan
bepalen de bovengrens van het verspreidingsgebied van Corophium (tot vlak bij
de kust)  en van p ieren en kokkels (komen niet  zo d icht  b i j  de kust) .  De
overv loedingsduur bepaal t  ook de t i jd  d ie epibent ische predatoren hebben om
op de platen te foerageren.
- Biotische interakties; de negatieve effecten van pieren (en kokkels) in




Er is  dus een dubbele beperk ing van het  verspre id ingsgebied ( resul terend in een
zonering) van soorten op het wad: fysische factoren, als niveau in de geti jzone
en sedimentsamenste l l ing,  s te l len de absolute randvoorwaarden.  Maar b innen
de potentieel-geschikte zones zijn het de interacties met andere soorten
(verstoorders en roofvijanden), die bepalen of een "zwakke" soort als
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